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Étude des caractéristiques de la phase minérale 
dans les structures prismatiques du test de quelques Mollusques 

par J.-P. Cuif, Y. Dauphin, A. Denis, D. Gaspard et J.-P. Kellfr 


Résumé. — La production de structures minéralisées par les organismes vivants est un phéno¬ 
mène qui suscite de très nombreuses recherches portant sur les processus biochimiques ou l’analyse 
topographique du composant organique des tests. Le travail présenté ici constitue un essai d’amé¬ 
lioration de nos connaissances concernant la phase minérale. L’emploi de techniques désormais 
classiques en géologie et l’utilisation conjointe d’un mode de préparation fondé sur l’activité enzy¬ 
matique vis-à-vis du substrat organique des tests nous fournissent un moyen d’acquérir des préci¬ 
sions sur l’aspect et la répartition des composants minéraux élémentaires, ainsi que sur leurs carac¬ 
téristiques cristallographiques. Les implications de cette recherche sont multiples : rapports avee 
les processus de mise en place des tests, ou influence sur le déroulement de leur évolution diagené- 
tique. Dans cet article l’accent est mis sur 1 ’interet des données recueillies par cette voie de 
recherche dans l’étude des systèmes de classification (et parfois de phylogenèse) fondés sur les 
ohservations microstructurales classiques. 

Abstract. — The development of skeletal fabrics by living organisms is a phenomenon which 
stimulatcd niuch researeh relating both to biochcmieal processes and to the niorphology of the 
organic components of thèse skeletons. The rcsults presented hcre are an attempt to improve 
our understanding of the ruinerai phase. The combination of both classical geologieal techniques 
and sample préparation bascd on enzyme activity relating to the organic substratc of the test is 
a method which hclp to elucidate the distribution of elementary minerai components and their 
cristallographie properties. The implications of this researeh are multiple : help in the under¬ 
standing of the terminal phase of the skeleton formation as well as the post-inortem diagenctie 
évolution. In this article, we stress the importance of data obtained by this approaeh with respect 
to the study of classifications (and sometimes phylogenesis) based on classical study at a micro¬ 
structural level of analysis. 

Laboratoire de Pétrologie sédimentaire el Paléontologie, et ER A n° 765 du CNRS : « Physico-chimie des pro¬ 
cessus bio-sêdimentaires. », Université PARIS-XI - Orsay, 91405 Orsay. 


Introduction 

L’analyse des publications eonsaerées à la production de structures minéralisées par 
les organismes vivants fait nettement apparaître la complète disjonction existant entre les 
deux seeteurs de la reeherehe eoneernés par ee phénomène : la biologie et la géologie. Pour 
le biologiste, l’analyse des structures organiques impliquées dans les processus de biominé¬ 
ralisation constitue évidemment le souei prineipal, et les progrès récents des techniques 
biochimiques l’ineitent à porter son étude au niveau moléeulaire. Du point de vue du géo¬ 
logue, les constituants minéraux des tests sont au contraire considérés comme des éléments 
d’ensembles sédimentaires très vastes et hétérogènes : l’étude des bioelastes ne dépasse que 
rarement la reeherehe de particularités minéralogiques globales, telles que le taux de stron- 
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tium ou de magnésium assoeié à la ealcite ou l’aragonite, ou eneore, en fonction des déve¬ 
loppements de la speetroinétrie de masse, l'étude des compositions isotopiques du carbone 
ou de l’oxygène pour des applications paléoécologiques. 

La phase minérale proprement dite n’a donc fait l’objet que d’un nombre relativement 
peu élevé de recherches visant à préciser ses caractéristiques, d’autant plus qu’aux deux 
raisons majeures évoquées ei-dessus s’ajoutent d’évidentes dillieultés d’ordre teehnique. 
Si le microseope polarisant et les lames minces de type géologique ont permis le développe¬ 
ment de tout un secteur encore très riche en informations nouvelles (l’analyse microstructu- 
rale, qui dans certains taxons constitue la base de la systématique), eet instrument se trouve 
tout à fait inadapté à l’étude détaillée des composants microstrueturaux qu’il permet de 
reconnaître. L’avènement de la microscopie électronique n’a pas fait progresser de la même 
façon la connaissance des tissus organiques et eelle des structures minéralisées : il s’est 
développé une recherebe ultrastructurale pour les premiers, mais elle demeure à élaborer 
pour les seeonds. Les dillieultés de réalisation des préparations ultraminces dans les struc¬ 
tures minéralisées sont évidemment la cause de ce décalage, et le mieroscope électronique 
à balayage, qui semble de prime abord l'instrument idéal pour combler cette laeune, ne 
s’avère satisfaisant que s’il est assoeié à un ensemble de préparations des spécimens per¬ 
mettant une observation à la résolution souhaitable, teelmiques dont les modalités de détail 
restent eneore très largement expérimentales et à préciser dans ehaque cas. 

À de multiples points de vue cependant, une telle recherche s’impose actuellement, 
aussi bien du eôté biologique que géologique, et plus eneore en paléontologie où se trouvent 
conjugués les facteurs relevant de ees deux domaines. 

Du point de vue biologique , lorsque les informations recueillies sur la composition et 
les modalités d’édifieation des tests parviennent à un niveau de précision sufïisanl, ce travail 
prolonge et complète ecux qui, par l’étude des phénomènes physico-chimiques localisés dans 
les tissus sécréteurs, visent à comprendre les réactions métaboliques conduisant h la mise en 
plaee des structures minéralisées chez les êtres vivants. 

Sur le plan géologique , cette analyse s’avère également nécessaire ear elle fournit la 
base d’une connaissance beaucoup plus précise des structures minéralisées biogéniques qui 
vont être impliquées dans les processus de sédimentation et de diagenèse. 

Aux données habituelles relatives à la minéralogie globale des tests qui font maintenant 
partie des investigations courantes dans les séries carbonatées, ces recherches peuvent 
ajouter la prise en compte des caractères ultrastructuraux relatifs à la mierocristallinité, 
paramètres susceptibles d’avoir une grande importance dans les questions de stabilité des 
composants squelettiques et dans la einétique des réactions qui les affectent. 

Dans ces deux orientations, il est évidemment d’un grand intérêt de connaître avec 
autant d’exactitude que possible les caractéristiques de cette phase minérale dont de nom¬ 
breux indices suggèrent qu’elle ne présente nullement la simplicité et la pureté qui lui 
sont habituellement attribuées. Ainsi, dans le même ordre d’idées, c’est depuis peu que, dans 
le domaine très vaste des mesures isotopiques effectuées sur des structures biominéralisées 
actuelles et fossiles, on se préoccupe des particularités résultant de l’origine biologique 
de ces éléments : le fractionnement isotopique d’origine métabolique est un fait désormais 
bien admis, mais il est eneore courant de ne tenir qu’assez peu eompte de l’état diagénétique 
des structures analysées, qui joue pourtant un rôle direct sur la valeur et la signification 
du résultat chiffré. 
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Sur le plan paléontologique , l’intérêt de cette recherche est plus évident encore. 

Depuis que des synthèses maintenant classiques (B0ggild, 1930 ; Taylor, Kennedy & 
IIall, 1973) ont attiré l’attention sur l’intérêt de l’analyse microstructurale des tests d’inver¬ 
tébrés, les auteurs ont développé une nomenclature complexe dans laquelle les définitions 
ne sont pas toujours établies avec la précision requise. La raison la plus immédiate est bien 
sûr d’ordre technique : les descriptions sont le plus souvent limitées aux caractères observa¬ 
bles avec le microseope optique. Une connaissance plus précise de ces éléments structuraux 
serait cependant d’autant plus nécessaire que, dans des groupes de plus en plus variés (Fora- 
minifères, Cnidaires...), les critères mierostrueturaux viennent à être pris en considération 
et que, dans quelques-uns, d’intéressantes tentatives phylogénétiques ont été établies sur 
ces bases (Taylor, 1973; Uozumi & Suzuki, 1981). L’établissement des homologies sur 
les seuls résultats de l’analyse optique est évidemment le point faible de ce genre d’étude, 
de même que l’absence de données précises sur les modalités de leur évolution diagénétique. 
Il est pourtant évident que, eompte tenu de J importance prise en paléontologie par les 
critères « histologiques », seule une recherche permettant d’interpréter les dispositions 
observées chez les fossiles pourra apporter des éléments de réponses aux nombreux problèmes 
qui se posent encore, le plus souvent d ailleurs à des niveaux très élevés de la classification. 
Notre représentation des phénomènes évolutifs majeurs chez certains groupes d’invertébrés 
pourrait s’en trouver fortement modifiée. 

Plus clairement encore, l’analyse histologique des tests de groupes entièrement fossiles 
repose entièrement sur la possibilité de poser quelques règles générales concernant les moda¬ 
lités d évolution des principaux types de composants microstructuraux. L’implication 
an plan microstructural de l’inversion aragonite/caleite est un exemple illustrant parfaite¬ 
ment cette question. Réduite à quelques diagrammes réunissant des paramètres simples 
chez les minéralogistes, elle constitue une difficulté permanente chez les paléontologistes, 
ces deux minéraux formant, et de loin, la plus grande partie des structures fossiles. 

C’est qu’iei le réseau cristallin initial est loin d’être parfaitement connu : ses relations 
avec le matériel organique qui lui a donné naissanee ne sont pas établies, pas plus que les 
influences, au niveau de ce réseau lui-même, des facteurs tels que les divers paramètres 
écologiques ou encore les modifications introduites par la différenciation spécifique. 

C’est donc dans la lignée des recherches visant à préciser les rapports entre phases 
organiques et minérales des constituants microstrueturaux que se place le travail présenté 
ei-dessous, et le choix même du matériel étudié montre bien qu’il s’agit d’apporter, grâce 
aux moyens d’observation et d’analyse actuels, des données complétant l’effort entrepris 
voici plus d’un siècle par les premiers auteurs qui avaient déjà ressenti tout l’intérêt d’une 
étude microstructurale fine. 


La progression des méthodes d’étude À travers l’évolution 

d’un TERME CLASSIQUE DE l’analyse MICROSTRUCTURALE : LA NOTION DE PRISME 

Dans la perspective ainsi dégagée, le choix des structures prismatiques comme point 
d’application d’une méthode nouvelle s’imposait quasi immédiatement pour de multiples 
raisons. 
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En premier lieu il s’agit d’un terme établi depuis très longtemps et qui, depuis ses 
origines, a connu un sueeès exceptionnel : la première mention date de 1844 (Bowerbank), 
la notion étant reprise aussitôt par Carpenter (1845). Elle ne le cède ainsi en ancienneté 
qu’à celle de nacre, utilisée en tant que critère systématique dès 1799 (Hatciiett) et bien 
décrite dans sa structure finement laminaire par Gray (1833). 

L’évocation de eet autre composant mierostruetural est d’ailleurs très démonstrative 
de la nécessité d’une reeherehe se portant à un niveau d’observation plus poussé. Chacun 
connaît l’aspect de la naere, largement illustré par la mieroseopie à balayage, de même que 
les travaux classiques sur les modalités de genèse de ees cristaux (Wada, 1961 ; Beve- 
lander & Nakahara, 1969 ; Erben & Watabe, 1974). Or, après avoir été longtemps 
considéré comme parfaitement homogène dans l’ensemble de l’embranehement des Mollus¬ 
ques, il est apparu à la suite des travaux de Mutvei (1970, 1978) et Erben (1972) que ee 
terme recouvrait plusieurs types mierostrueturaux fondamentaux, dont la répartition 
pourrait hien avoir une signification systématique intéressante (Dauphin & Keller, 
1982). 

11 est clair que la notion de prisme joue dans l’esprit des classifications qui se sont 
succédées depuis son origine un rôle équivalent, symétrique pourrait-on dire, à celui de la 
naere. 

Quand, à partir du test des Pinna , les premiers observateurs définissent la structure 
prismatique, c’est avec un évident souei de généralisation visant à la reeherehe des rapports 
entre la morphologie du bord palléal et la structure du test (Carpenter, 1845), ou même 
une expression générale de la structure du test des Mollusques. Dès 1858, en effet, Rose 
oppose chez les Lamellibranches la eouehe externe (qu’il nomme fibreuse bien qu’v incluant 
les prismes de Pinna ) à la eouehe interne (eouehe « perlière »). C’est de eette époque que date 
la conception du test bilaminaire (eouehe prismatique externe, nacrée interne) chez les 
Mollusques, eoneeption sans cesse reprise depuis lors, bien que de nombreuses observations, 
dont certaines très anciennes, aient relevé de multiples eas où elle est inapplicable. 

Aux données relatives à la morphologie des éléments mierostrueturaux, les auteurs du 
début de la seconde moitié du xix e sièele vont ajouter des renseignements d’ordre minéra¬ 
logique en utilisant pour leur diagnostic la différence de densité entre ealeite et aragonite 
(Rose, 1858, et surtout Sorby, 1879). 

Ce souei de caractérisation minéralogique devait également contribuer à renforcer le 
schéma classique à deux eouehes en attribuant à la eouehe nacrée une nature aragonitique 
alors que l’assise prismatique était reconnue comme ealeitique, malgré de très nombreux 
écarts à eette règle. 


Les limites de l’analyse microstructurale 

L’association des données morphologiques générales et des renseignements minéra¬ 
logiques devait conduire de nombreux auteurs à tenter une subdivision de la notion de struc¬ 
ture prismatique en catégories à partir desquelles des considérations phylogénétiques étaient 
généralement présentées. 

De Karney (1913), qui distingue les orthoprismes (type Pinna) des elinoprismes 
(type Avieulidae), à Suzuki A Uozumi (1981), qui séparent méga- et mieroprismes, eette 
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démarche témoigne de la continuité d’une reeherche qui voit dans les structures des tests 
un outil d’analyse potentiel du phénomène évolutif. 

Dans cette lignée, après les travaux classiques de B0ggild (1930), e’est probablement 
Taylor qui s’est avancé le plus loin, en proposant un tableau de relations entre les divers 
types structuraux des Lamellibranches (1973). Mais, curieusement, après avoir annoncé 
« The postulate evolutionary radiation of the shell layers », eet auteur précise que les sept 
rameaux qu’il distingue ne sont pas considérés eomme des lignées phylogénétiques, ee qui 
revient à dire qu’il ne eonsidère pas eomme homologues les éléments pourtant inclus sous la 
même dénomination. Plus récemment (1981), Uozumi & Suzuki ont élaboré, à partir des 
groupements des types mierostructuraux présents dans les coquilles, un essai de phylogénie 
des Bivalves. 

La position de Taylor (1973) révèle bien l’insulTisanee des données disponibles sur les 
seules bases de l’analyse en microscopie optique, d’autant plus que les limitations en réso¬ 
lution et en grandissement inhérentes à cet instrument empêchent tout à fait d’aborder 
avec lui un paramètre fondamental de la structure des tests : la nature du matériel organique 
associé à la phase minérale, sa composition, sa répartition et les caractéristiques de ses 
liaisons avec les phases minérales qu’il a produites. 


L’évolution des recherches dans le domaine de l’analyse 

DE LA COMPOSANTE ORGANIQUE DES TESTS 

Chacun sait que la présence d’une phase organique dans les tests minéralisés est eonnue 
de longue date : bien avant Frémy (« eonehyoline » 1855), Rivière (1708), médecin de 
Montpellier, utilisait eette propriété pour démontrer la nature biologique des fossiles. Les 
questions relatives aux rôles, aux modalités d’aetion de ces substances, aux altérations 
qu’elles subissent au eours de la fossilisation sont clairement posées depuis longtemps 
(Grégoire, 1972 ; Kitano & Hood, 1964 ; Wyckoff, 1972...). 

Les approehes du problème ont été très diverses (bibliographie sélectionnée dans 
Jstin, 1974) et on peut, en schématisant, les regrouper en trois pôles entre lesquels les liens 
sont très loin d’être établis. 

a — Certaines recherches aeeordent une place prépondérante aux aspeets topogra¬ 
phiques, et les travaux de Grégoire, liés au développement de la mieroseopie électronique 
à transmission, en fournissent un bon exemple que la mieroseopie à balayage permet 
maintenant d’étendre de façon relativement aisée. Elles apportent un complément aux 
observations mierostrueturales traditionnelles en montrant que les divers composants 
reconnus sont le plus souvent entourés par une structure organique à caractères morpho¬ 
logiques variés. 

b — A l’autre extrémité existe une approche analytique, dans laquelle prévaut le 
souei d’une caractérisation bioehimique que les techniques maintenant disponibles rendent 
plus facilement aeeessible, mais qui est aequise au détriment du paramètre « localisation ». 
Les nombreux spectres d’aeides aminés obtenus jusqu’iei montrent que les structures dites 
« prismatiques » continuent de jouer le rôle de référence qu’elles avaient dans l’analyse 
mieroseopique traditionnelle (Nakahara, Kàkei & Bevelander, 1980). 
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Dans ees recherches, un point très important relatif à la localisation a cependant été 
bien établi. En plus des matériels organiques figurés, dont les études topographiques citées 
s’attachaient à préciser les caractéristiques, existe dans les tests un seeond type de composé 
organique dont l’étroite liaison avee le composant minéral et le earaetère soluble dans les 
milieux de décalcification habituels ont longtemps dissimulé l’existenee. Dans les prismes 
de Pteriidae, Pinnidae et Isognomonidae, Nakahara, Kakei & Bevelander (1980) 
distinguent l’analyse des gaines interprismatiques de eelle du matériel intraprismatique 
qu’ils nomment « enveloppe », en fonction de son rôle générateur des éléments microgra¬ 
nulaires qui constituent les prismes. Ainsi se dessine une distinction fondamentale entre : 

— des substances organiques insolubles, à la périphérie des unités structurales défi¬ 
nissant la morphologie de ces éléments ; 

— des substances organiques situées à l’intérieur de ees gaines, directement liées aux 
carbonates, donc aux processus de biominéralisation. 

L’approche topographique reprend donc un intérêt considérable car la connaissance 
de la disposition de ee matériel organique intraprismatique et, de façon complémentaire, 
eelle du composant minéral qu’il génère et organise, devraient permettre de reconstituer 
de manière très préeise les modalités de développement des unités microstructurales et, 
de la sorte, apporter aux divers problèmes abordés à travers elles des éléments de réponse 
fondés sur une identité des processus de biominéralisaLion, et non plus seulement sur des 
similitudes morphologiques. Mais, pour répondre aux exigences de eette orientation de 
recherche, l’approche topographique doit atteindre un niveau d’observation supérieur 
analogue à celui qui a été déterminé, dans le domaine des structures cellulaires, par l’intro¬ 
duction de la microscopie électronique à transmission. A l’ultrastrueture cellulaire qui 
est ainsi apparue, doit correspondre une analyse microstructurale de ees composants sque¬ 
lettiques qui, malgré leur nature généralement anhiste, n’en sont pas moins très organisés. 

c — C’est précisément à ee niveau que sc place le troisième groupe des recherches 
entreprises sur la phase organique des structures minéralisées, qui visent à établir à la fois 
la composition et la structure des éléments préexistants à la minéralisation proprement dite. 
A travers la grande diversité des organismes ayant servi de support à ees travaux, il apparaît 
clairement qu’après l’étude détaillée des structures organiques, seuls les stades initiaux 
du phénomène « minéralisation » sont présentés. Ceei résulte bien évidemment de la nature 
des techniques utilisées dans ees examens et met en relief un problème essentiel portant 
sur la phase minérale : les données disponibles sur quelques groupes montrent une très 
grande différence entre les caractéristiques de ces éléments minéraux initiaux et celles des 
stades terminaux de la minéralisation (Giraud, 1977 ; Bouligand A Giraud, 1980 ; 
Wada, 1980 ; Iwata, 1980 ; Uozumi & Suzuki, 1979). 

Cette évolution des structures minérales au cours du développement des tests d’inver¬ 
tébrés, dont l’importance et plus encore les modalités sont encore fort mal connues, constitue 
cependant une question fondamentale aussi bien pour le biologiste que pour le géologue. 
Dans la continuité du processus de biominéralisation, y-a-t-il un stade où la structure squelet¬ 
tique atteint une stabilité qui permettrait de fixer avec précision le début des phénomènes 
de diagenèse ? Quelle est alors la constitution de la phase minérale dans ehaque groupe ? 
Quelles sont les relations avee les éléments organiques au eours de l’évolution dont eette 
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structure est l’aboutissement ? Autant de questions qui mettent en évidence la nécessité 
d’une recherche portant préférentiellement sur la phase minérale des tests et ayant pour 
objectif d’apporter un complément à celles qui sont depuis longtemps conduites pour les 
composants organiques. 


Méthodes d’étude — Origine du matériel 

1. Méthodes d’étude 

Les observations présentées ici constituent les premiers résultats de l’application 
aux tests de divers Mollusques de l’attaque enzymatique dont les modalités générales de 
mise en oeuvre et les perspectives ont fait l’objet de publications antérieures (Keller, 
1981 ; Cuif, Dauphin, Denis, Gaspard A Keller, 1980 ; Cuif, Denis & Gaspard, 198L ; 
Dauphin A Keller, 1982). 

Les Bivalves étudiés ( Pinna , Unio) ainsi que le Gastéropode (. Monodonla ) ont pu être 
traités dans des conditions tout à fait comparables à eelles qui étaient préconisées dans 
les publications citées ei-dessus (les détails techniques propres à chaque préparation sont 
indiqués dans les légendes des planches photographiques). Par contre, il a été nécessaire 
d’adapter cette méthode à la composition du matériel organique présent chez les Cépha¬ 
lopodes. On sait que, chez cette classe, il existe une fraction ehitineuse importante associée 
à des protéines, de telle sorte que l’eflieaeité des enzymes est subordonnée à une action 
préliminaire de la soude (ef. chapitre correspondant aux Céphalopodes). 

En outre, au cours de l’étude de ees types successifs, il est rapidement devenu évident 
que les caractéristiques topographiques fondant la définition des prismes chez Pinna étaient 
d’une utilité moindre chez les Monodontes et plus faible encore dans le test des Spirules, 
chez lesquels l’extension de la couche prismatique est d’ailleurs contestée. Cela nous a con¬ 
duit à rechercher si, malgré l’absence apparente de repères morphologiques, il ne pourrait 
exister chez ees dernières des indications d’ordre chimique qui confirmeraient cependant 
la nature prismatique de la couche interne de la paroi externe. Les résultats les plus signi¬ 
ficatifs ont été obtenus en réalisant, au mieroanalyseur ionique, des clichés de répartition 
d’éléments chimiques qui constituent une indication en faveur de l’existence d’une telle 
organisation. 

Les cinq types structuraux présentés ici comme illustration de structure prismatique 
à partir de la référence constamment adoptée par les auteurs antérieurs (Pinna) fournissent 
ainsi les premières bases d’une discussion de la valeur des caractéristiques morphologiques 
pour l’établissement des homologies entre types mierostrueturaux. 

2. Origine du matériel 

La nécessité d’obtenir des renseignements très précis pour eette forme de référence 
nous a incités à organiser en 1981 un déplacement sur le peuplement de Pinna nobilis exis¬ 
tant dans le pare national sous-marin de Port-Cros. Prélevés sur des spéeimens vivants, 
les échantillons de la bordure palléale des tests ont été immédiatement congelés (earbo- 
glaee) et maintenus dans eet état jusqu’à leur phase de préparation pour l’étude directe 
ou après traitement (ef. ei-dessus). 
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Les Unio ont été récoltés en Mésopotamie, au cours d’une mission organisée par l’ERA 
765. 11 s’agit d’une forme du groupe [7. tigridis Bourguignat. 

Les Monodontes choisies proviennent du littoral situé autour de la station biologique 
de Roseofï : M. lineata (Da Costa). 

Quant aux Céphalopodes (Sepia et Spirula ), ils ont été prélevés dans un échantillonnage 
recueilli sur les cotes de la Nouvelle-Calédonie et de l’ile Maurice. 


LES PRISMES I)E PINNA NOBILIS L. 


Jusqu’à une date récente, les prismes de Pinna étaient conçus comme un empilement 
de disques alternativement organiques el minéraux, à l’intérieur d’une épaisse gaine poly¬ 
gonale. Les examens les plus préeis en microscopie optique à transmission avaient cependant 
déjà suggéré un probable état mierogranulaire des éléments minéraux (in Bignot, 1974). 

Les données présentées iei, s’ajoutant aux très belles observations réalisées en micros¬ 
copie électronique à transmission par Nakahara & Bevelander (1971), puis Nakahara, 
Kakei & Bevelander (1980), contribuent à préciser les modalités de genèse et les parti¬ 
cularités structurales de ees prismes, sans aucun doute bien plus complexes que les descrip¬ 
tions classiques ne l’indiquent. 


1 — Les stades initiaux 

L’analyse des lames de croissance prélevées à l’extrême bordure distale du test fournit 
d’intéressants renseignements sur le mode de mise en plaee des prismes dans leurs stades 
initiaux. 

Les documents présentés planche 1 permettent d’observer les principales étapes de ce 
processus : 

a — L’examen de la face inférieure d’une de ees lamelles de croissance montre que la 
mise en plaee des prismes débute par la formation des gaines qui édifient un réseau poly¬ 
gonal à l’intérieur duquel va se développer le phénomène minéralisation (fig. 1, pl. 1). Cette 
observation est tout à fait en aeeord avec la coupe figurée par Nakahara & Bevelander 
(1971, fig. 4, 6) dans une de ees lamelles de croissance. On y voit, différenciée à partir du 
périostraeum, mais nettement distinet de lui, la gaine périprismatique largement appuyée 
sur son extrémité proximale à la faee inférieure (ou interne) du périostraeum, et par son 
extrémité distale (Nakahara & Bevelander, 1971, fig. 7) en eontaet permanent avec la 
limite de l’espace extra-palléal. La figure 1, planche I, présente ee phénomène dans son aspect 
morphologique. 

b — L’examen de la faee supérieure de ees lamelles de croissance révèle, sous la très 
mince pellicule du périostraeum, la présence d’un nodule axial occupant le centre de chacun 
des éléments de ee réseau polygonal. Certains clichés donnent d’ailleurs à penser que le 
processus de formation des limites de ees éléments polygonaux est relativement progressif : 
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figures semblant résulter d’un processus de bipartition d’un élément initial (fig. 2, 3, pl. I) 
ou même processus de subdivision en cours (fig. 4, pl. 1). 

L’élément central signalé ci-dessus n’est présent que lorsque les polygones dont il 
occupe le centre ont une taille suffisante : il est nettement moins individualisé dans les 
polygones de petite taille, très peu discernable même dans les plus petits (fig. 2, 3, 4, pl. I). 
La nature de eet élément axial demeure en question, Nakahara & Bevelander (1971) 
semblant n’avoir jamais atteint une structure équivalente dans leurs coupes. Sa réalité 
fonctionnelle est cependant attestée par les particularités du processus de minéralisation 
qui va se développer dans l’espace extrapalléal ainsi compartimenté par le réseau polygonal. 
De nombreuses photographies montrent en effet que, dans les stades initiaux de la mise en 
place des prismes, la région axiale située à la verticale du nodule initial ne se minéralisé 
pas. Ceci est bien visible sur la figure 1 de la planche 11 ou encore mieux sur les figures 5 
et 6 de la planche 1. Ces clichés nous révèlent, en outre, que ee segment axial constitue le 
point de convergence de structures radiaires partageant l’espaec interne de chaque polygone 
en secteurs que la minéralisation va respecter dans ses premiers stades. 

On ne peut évidemment éviter de comparer cette disposition si caractéristique avec 
celle qui est maintenant bien connue dans les cristaux de nacre ; la subdivision en secteurs 
est également développée, sous des formes diverses d’ailleurs, dans ce matériel qui est bien 
moins uniforme qu’on ne le croyait jusqu’à une date récente (Mutvei, 1977, 1978 et 1980). 

La face inférieure des lamelles de croissance, parvenues à un état de développement 
plus avancé, nous montre que ce stade si typique est extrêmement bref : ainsi dans la figure 2, 
planche II, où l’on peut observer un élément prismatique résultant de la superposition de 
nombreux cycles de minéralisation, les faces latérales révèlent un mode de croissance tout 
à fait dépourvu de la différenciation radiaire décrite ei-dessus. Celle-ci peut donc être consi¬ 
dérée comme un critère de stade juvénile de chacun des éléments prismatiques. Quelles sont 
les modalités de croissance des prismes dans les stades ultérieurs, qui peuvent être très longs, 
et quels éléments gouvernent eette croissance au cours de laquelle ils conservent une indi¬ 
vidualité cristallographique si marquée ? L’examen de diverses préparations réalisées à 
partir des régions plus internes du test apporte quelques éléments de réponse à ces questions. 


II - La CROISSANCE LONGITUDINALE 

À l’organisation typique de la phase initiale se substitue un processus de croissance 
caractérisé par une double rythmicité : 

a — La plus fondamentale concerne le cycle de minéralisation lui-même. De nom¬ 
breuses observations ont permis de bien établir la nature foncièrement composite de la 
structure des prismes : non pas une alternance d’éléments minéraux séparés par des phases 
organiques, mais un ensemble organo-minéral continu, dans lequel les limites très régulière¬ 
ment espacées résultent de rinterruption de la minéralisation. Là encore, le travail de 
Nakahara & Bevelander (1971) est tout à fait en accord avec les observations qui peuvent 
être réalisées à partir des préparations visant à mettre en évidence les particularités de la 
phase minérale. 

Les figures 3 et 4 montrent bien l’aspect très régulier de ee cycle de minéralisation 
et les indications dimensionnelles que l’on peut en retirer donnent à penser que les zones 
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totalement dégagées par la pronase correspondent aux limites intraprismatiques (ls : intra- 
prismatic strands) de Nakahara & Bevelander. 

Dans la conception de ces deux auteurs, il y aurait formation de volumes fermés par 
des membranes successives, tendues à l’intérieur de l’espace intraprismatique, chacune 
d’elles étant la limite d’un cycle de minéralisation. C’est à l’intérieur de la « substance 
fondamentale » produite entre deux enveloppes consecutives que se produirait la minéra¬ 
lisation. 

Les données obtenues sur la phase minérale confirment tout à fait celte manière de 

voir. 

Les attaques enzymatiques, en dégageant les éléments minéraux, ont établi que le 
prisme demeure fondamentalement microgranulaire, l’épaisseur de chaque couche de crois¬ 
sance étant exactement du meme ordre (à l’éventuelle différence spécifique près) que la 
distance séparant les lames organiques successives identifiées par Nakahara & Bevelander 
(1971, fig. 8). 

Ce fait pose immédiatement plusieurs questions dont la plus évidente concerne la néces¬ 
saire corrélation entre cette organisation en granules apparemment indépendants et l’unité 
cristallographique connue de longue date et si caractéristique de ces prismes. 11 est aisé de 
constater, en effet, qu’en lumière polarisée, chaque prisme présente des propriétés cristallo¬ 
graphiques propres : orientation généralement distincte de celle des prismes adjacents ; 
individualité maintenue tout au long de sa croissance, c’cst-à-dire que, dans la limite des 
cycles de minéralisation successifs et à travers les limites que constituent les couches orga¬ 
niques déterminant les compartiments, les granules élémentaires sont cristallographiquement 
orientés de façon identique dans chaque prisme (fig. 5, 6, pl. II). 

Notons bien que cela implique inversement, pour une couche de croissance déterminée 
(donc rigoureusement synchrone entre les prismes d’une meme lamelle), que les orientations 
cristallographiques varient à l’intérieur de chaque secteur polygonal constituant la couche 
en question. 

Nous avons pu montrer, à l’occasion d’expériences portant sur les modalités de dégra¬ 
dation des prismes par les actions bactériennes, que, immédiatement au contact de la gaine 
périprismatique, existent des structures dont les caractères (continuité longitudinale et 
obliquité par rapport aux axes, tous parallèles, des prismes) correspondent tout à fait aux 
particularités cristallographiques de ceux-ci. Ces structures se présentent sous forme de 
crêtes longitudinales continues, même à travers les stries de croissance majeures, l’angle 
d’obliquité étant variable d’un prisme à l’autre. Ce sont pour 1 instant les seules dispositions 
connues dont les caractères sont aussi étroitement en accord avec les propriétés cristallo¬ 
graphiques des prismes de Pinna , et on peut logiquement envisager d’y localiser les élé¬ 
ments gouvernant la cristallogenèse de ces prismes (Cuif & Raguideau, 1982). 

b — Un second phénomène répétitif marque l’organisation de ces prismes, mais selon 
des séquences irrégulières et variables d’un spécimen à l’autre : les stries de croissance 
majeures se présentent comme de très fortes interruptions rigoureusement synchrones dans 
la mise en place de la phase minérale. Ces interruptions ont l’avantage de nous permettre 
d’observer dans le prisme même les relations des crêtes dont il vient d’être question. La 
figure 7 de la planche II montre bien que, de part et d’autre de l’arête du prisme, les crêtes 
des faces latérales se rejoignent. 11 s’avère ainsi possible d’envisager que ces crêtes corres- 
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pondent à l’édification de plans parallèles à l’intérieur du prisme. Les expériences en cours 
relatives au rapport entre les directions cristallographiques et les figures ainsi mises en 
évidenee devraient permettre d’apprécier exactement leur rôle de ce point de vue. Les 
modalités de leur mise en place relèvent évidemment des capacités de structuration du 
matériel organique dans les « enveloppes » qu’ont distinguées Na k au ara N Bevelander 

(1971). 


III — Remarque sur les données actuelles relatives 

À LA STRUCTURE DE LA PII YSE MINERALE 

Malgré les très nombreuses expériences d’attaque protéolytique réalisées sur les prismes 
de Pinnci depuis le début de ces recherches, il est encore assez dillieile de faire une descrip¬ 
tion très précise des constituants élémentaires de la phase minérale, aussi bien en ce qui 
concerne leur morphologie que sur le plan de leurs propriétés cristallographiques. 

L’état microgranulairc de la phase earhonatée a été établi sans ambiguité, mais la 
variété des aspeets obtenus dans le détail manifeste l’existence d’un problème encore non 
résolu et dont le caractère fondamental ne doit pas échapper à l’attention. La liaison entre 
ee matériel minéral et la phase organique détruite par les enzymes pose en effet la question 
des limites de leur activité. Du point de vue de la granulométrie des composants élémen¬ 
taires, les images obtenues sont relativement variables, de meme celles qui concernent 
l’aspeet plus ou moins cristallisé des prismes examinés dans leur ensemble. 

Alors que certaines préparations font apparaître des granules disposés sans ordre 
nettement décelable dans les strates de croissance, on peut constater sur d’autres prépa¬ 
rations, réalisées dans des conditions tout à fait identiques, des dispositions ordonnées, soit 
en couches obliques, soit dans des directions coordonnées suggérant une structure cristalline. 
Bien qu’exceptionnelle, cette observation n’en soulève pas moins la question de l’évolution 
progressive du matériel carbonate à l’intérieur des gaines prismatiques. 

À partir de la phase de minéralisation initiale, y-a-t-il une évolution ultérieure plus 
lente qui donnerait à l’ensemble des grains élémentaires, dont les directions cristallogra¬ 
phiques sont identiques, une cohérence plus grande lorsque, par exemple, leur développe¬ 
ment les amènerait en contact ? Ce problème est intéressant pour le biologiste, il l’est eneore 
bien davantage pour le paléontologiste. II est en effet évidemment nécessaire, et ceci sur un 
plan tout à fait général, de pouvoir fixer les limites de ce qui relève du phénomène biolo¬ 
gique et de ee qui appartient au processus de diagenèse dans l’aspeet d’une structure fossile. 
Cette question de l’aspeet plus ou moins cristallin des prismes en fournit une bonne illus¬ 
tration. II est elair, et les quelques elichés déjà réalisés jusqu’ici le prouvent suffisamment, 
que l’évolution diagénétique des prismes déerits ci-dessus va être gouvernée par la cristallo- 
genèse initiale, et sur des structures fossiles très comparables (prismes d’inoeérames), 
cette recristallisation orientée se retrouve parfaitement. L’interprétation des structures 
eomposites que constituent tous les fossiles est donc subordonnée à une connaissance des 
caractéristiques de la phase minérale non seulement dans son mode de mise en place, mais 
également dans l’ensemble des phénomènes qui peuvent l’affecter durant la vie de l’animal. 

Remarquons d’ailleurs que pour des formes à squelette plutôt externe comme les Mol¬ 
lusques (le périostracum ne joue pas un rôle protecteur pendant toute la vie de l’individu), 
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il n’est pas aisé de reconnaître l’origine des facteurs qui peuvent avoir une incidence sur la 
structure fine du test. La diagenèse commence peut-être même du vivant de l’animal, 
et eeei est encore bien plus évident pour les formes à squelette franchement externe, comme 
les Madréporaires par exemple. 

A une échelle d’observation inferieure, les différences enregistrées dans les résultats 
d’attaque protéolytique montrent qu’il n’est pas davantage possible, pour l’instant, de 
garantir que les granules observés sont uniquement minéraux. Bien que les diagrammes de 
diffraction X aient depuis longtemps établi la nature ealeitique de ce réseau carbonaté, 
on ignore si les éléments granulaires ont incorporé ou non dans leur structure des compo¬ 
sants organiques provenant de la « substance fondamentale » dans laquelle ils se sont déve¬ 
loppés (ef. Na ka h ah a A Bevelaxdkh, 1971, fi g. 4, 8). 

On conçoit donc que l’eflieacité plus ou moins grande des enzymes utilisés, bien (pie se 
déroulant dans le domaine de stabilité des carbonates, puisse largement affecter la morpho¬ 
logie des grains élémentaires, de même que, à l’échelle d’observation supérieure, l'image 
de leurs rapports mutuels, donc l’aspect du prisme lui-même. 

IV — Conclusions 

A partir d’une seule technique (la protéolyse enzymatique), la recherche de précisions 
concernant la phase minérale des prismes du test de Puma amène ainsi à poser les problèmes 
fondamentaux liés à la genèse du matériel carbonaté constituant ees éléments microstruc¬ 
turaux en même temps qu’elle constitue un moyen d’approche assez efficace de leurs moda¬ 
lités d’édification. 


LES PIUSMES DES U N10 


Beaucoup moins étudiés que les prismes de Pinna , ceux des Unio font cependant partie 
des éléments classiquement pris en compte dans les travaux de mierostructure comparée. 
En effet, malgré le rôle relativement réduit joué par la couche prismatique dans l’architec¬ 
ture des tests de ce genre (où la partie nacrée est très développée), les prismes eux-mêmes 
ont un diamètre très important, une disposition perpendiculaire aux limites du test et un 
aspect régulièrement polygonal qui leur confère une ressemblance générale accusée avee 
ceux de Pinna. 

Aussi, malgré une différence minéralogique très constante et connue de longue date — 
ils sont aragonitiques — sont-ils généralement placés cote à côte dans les classifications \ 
chez Taylor (1973), ils sont des éléments du groupe de base, point de départ de la radiation 
vers les autres types structuraux, tandis que chez Suzuki & Uozumi (1981), qui s’intéressent 
essentiellement à la phase organique, ils sont voisins dans la catégorie des « mégaprismes » 
(à composition mierogranulaire), opposés aux « mieroprismes » où chaque élément est mono¬ 
cristallin. 

L’application des techniques de préparation préconisées ei-dessus permet de mieux 
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évaluer la signification des éléments de ressemblance de la structure générale des prismes 
de ces deux genres, en les confrontant aux caractéristiques assez nettement distinctes des 
stades initiaux. 


1 — La phase minérale au cours de la croissance longitudinale 

Les observations réalisées au microscope polarisant ont depuis longtemps montré qu’à 
l’inverse des prismes de Pinna , ceux des Unio ne présentent pas de caractère monocristallin. 
Au contraire, leur examen en coupe longitudinale fait apparaître une extinction par secteurs 
dont les plus latéraux, dans chaque prisme, sont disposés sous un angle important par rap¬ 
port aux limites géométriques des prismes. Corrélativement, les surfaces de croissance, 
presque planes chez les Pinna , sont ici très fortement convexes vers l’extrémité distale des 
prismes. 

Les attaques enzymatiques réalisées dans des sections longitudinales (fig. 1, pl. 111) 
ou obliques (fig. 2, pl. 111) font bien apparaître ces caractères, mais permettent également 
d’apprécier l’aspect finement fractionné de la phase carbonatée. Très sensible à l’action 
des enzymes, la structure interne des prismes d 'Unio fournit des images dans lesquelles 
la répartition du composant minéral est beaucoup moins nette que chez les Pinna. La 
limitation des secteurs de croissance par des lames organiques parfaitement individualisées, 
telles qu’on les a mises en évidence ci-dessus, est beaucoup moins apparente, bien que l’unité 
de croissance correspondant au cycle de biominéralisation élémentaire présente des dimen¬ 
sions du même ordre que précédemment. 

Autre phénomène bien observable et comparable à une disposition notée chez les 
Pinna , une densité de minéralisation souvent bien plus forte au contact de l’épaisse mem¬ 
brane périprismatique (fig. 3, pl. 111). Les observations réalisées jusqu’ici ne permettent 
pas de préciser si, comme dans le premier genre étudié, des crêtes longitudinales leur seraient 
ou non associées. 


11 — Les stades initiaux 

Aux caractéristiques relevées ci-dessus concernant les modalités de croissance longi¬ 
tudinale, l’étude des stades initiaux ajoute de nombreux éléments différentiels par rapport 
aux prismes des Pinna. 

Alors que chez ces dernières nous avons pu voir la phase carbonatée se développer dans 
tout l’espace limité par les gaines protéiques dès les premiers stades de la minéralisation, 
on observe chez les Unio un développement latéral très progressif de la zone minéralisée 
à partir de la région axiale qui forme ainsi un apex prismatique extrêmement visible (chez 
Pinna , cette zone axiale échappait à la minéralisation, fig. 5, pl. 1). 

Sur une préparation au Bouin, la zone organique supérieure apparaît comme un 
moule de cette région apicale, structure très épaisse dont les observations au MEB n’ont pas 
permis de préciser l’origine (fig. 4, pl. III). 

La comparaison avec les coupes de Na k au ara & Bevelandeii (1971) incite à penser 
qu’il s’agit d’un homologue de leur « interprismatic wall » largement appuyé contre le 
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périostracum et beaucoup plus développé que chez les Pinna , compte tenu de la lenteur 
du développement latéral des prismes. 

Cette manière de voir est corroborée par l’examen des figures 6 de la planche 111 et 1 
de la planche IV. On remarque en effet sur ces clichés de la zone apicale ayant subi une légère 
décalcification que la région axiale est bien minéralisée (différence avec Pinna) et que cette 
zone axiale se trouve dans un espace déjà limité par la gaine périprismatique, dont la diffé¬ 
renciation est très précoce (comme chez les Pinna). Encore une fois, ce n’est donc pas la 
croissance latérale des prismes qui crée les gaines en repoussant le matériel organique : 
les gaines existent avant le phénomène minéralisation. 

On doit noter cependant une différence très nette entre les deux types de préparation 
dont il vient d’être question. Alors ([lie sur les premières, le matériel organique formait 
une structure apparemment homogène, on constate sur les secondes que même au niveau 
des zones les plus apicales des prismes, les gaines ont déjà leur épaisseur normale (fig. 6, 
pl. III). Entre ccs gaines et le matériel minéral de la zone axiale, la partie organique observée 
a donc disparu. On peut d’ailleurs en voir des vestiges sur un troisième type de préparation, 
après destruction poussée du matériel organique de la zone apicale par l’hypocblorite 
(fig. 2, pl. IV). Là encore, l’accroissement progressif de la zone minéralisée est tout à fait 
net et on note d’abondants résidus (fortement rétractés par le traitement) du matériel 
organique qui entourait l’apex du prisme au moment de ses premiers stades. 


111 — Conclusion 

Plus que les modalités de croissance longitudinale, les stades initiaux apparaissent 
ainsi comme les dépositaires de caractères différentiels très nets entre deux catégories de 
prismes que la littérature place couramment en voisinage. On constate également que le 
processus de mise en place de la phase minérale constitue à ce niveau d’analyse une voie 
d’approche relativement aisée pour l’appréciation de ces différences. 


STRUCTURES PRISMATIQUES CHEZ MONODONTA (GASTÉROPODES) 


Chez cette Trochacea, nous pouvons observer un premier exemple d’une architecture 
de test tout à fait différente de la superposition qui est traditionnellement admise : couche 
prismatique externe et couche nacrée interne. Ici, en effet, la couche « prismatique » n’est 
que la seconde dans Tordre de mise en place des assises composant la coquille, et elle s’appuie 
sur un niveau préexistant que Wise & Hay (196S) ont appelé « couche distale » chez Cilla - 
rium pica , une autre Trochaeea. Euuen fait d’ailleurs remarquer à juste titre, dans une étude 
plus récente (1971) de la même espèce, qu’une telle dénomination est tout à fait inadaptée 
puisque, en suivant Tordre d’apparition des niveaux architecturaux successifs, eette couche 
constituée la première définit la région proximale pour l’ensemble de la structure squelet- 
tique (p. 53). 
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I — Dispositions générales 

Les coupes radiaires (perpendiculaires aux stries d’accroissement) réalisées dans la 
Monodonta, et traitées à la pronase, permettent d’y observer une disposition très comparable. 
A une zone externe épaisse, dont les eouehes de croissance présentent une structure miero- 
cristalline peu organisée, succède sans transition décelable une région dans laquelle les 
eouehes de croissance sont disposées en systèmes à convexité distale (toujours au sens de 
Erben, 1971). Ce sont ces éléments que la littérature reconnaît comme prismes. 

Suivant la même approche que pour les deux types structuraux examinés ei-dessus, 
nous pouvons noter que les prismes de la monodonte présentent une croissance cyclique 
apparemment comparable à celle des Unio ou des Pinna (fig. 3, pl. IV), mais la protéolyse 
enzymatique nous montre que la répartition de la phase minérale y est tout à fait différente. 
L’attaque enzymatique dégrade en effet préférentiellement de très larges zones du cycle 
de croissance et demeure inefficace sur les régions qui les séparent. 

L’observation à plus fort grossissement montre qu’effeetivement les zones les plus larges 
ont une phase minérale peu dense, formée de fins cristaux aeieulaires alors que dans les zones 
intermédiaires plus étroites, dont la disposition est analogue à celle des limites de couches 
de croissance chez les Pinna (zones non minéralisées), la phase minérale est beaucoup plus 
dense, les cristaux adjacents entrant en contact (fig. 3, 4, pl. IV). 

Point de similitude avec les prismes de référence : présence d’une zone de minéralisation 
plus dense à la périphérie des prismes, qui constitue une sorte de limite minéralisée continue 
d’autant plus apparente qu’on n’observe pas la gaine protéique épaisse si caractéristique 
des prismes de Pinna et d 'Unio. Les contacts entre prismes adjacents, sur les préparations 
décalcifiées par la méthode qui permet de mettre en évidence le matériel organique chez 
Pinna ou Unio, ne font rien apparaître qui soit équivalent aux parois polyédriques des 
prismes de ces deux genres. Les surfaces de jonction sont irrégulières, les cristaux aeieulaires 
étroitement emboîtés (fig. 4, 5, pl. IV). 

Les unités mierostrueturales, constituant la « couche prismatique externe » du test 
de Monodonta , ne tirent donc pas leur individualité d’une limitation géométrique imposée 
par une structure préexistante, mais de leur contact mutuel résultant de la régularité avec 
laquelle apparaissent les points de différenciation initiale de ces éléments « prismatiques ». 


Il — Le S STADES INITIAUX 

L’observation des modalités d’insertion des prismes sur la face interne de la couche 
qui les précède ne permet d’observer, à l’inverse des cas précédents, aucune disposition 
particulière comparable aux apex des prismes des Unio et Pinna. 

Les points initiaux des prismes ont un aspect très nettement sphérolitique que l’on peut 
interpréter en suggérant qu’au cours de la croissance longitudinale du test, en corrélation 
avec le passage couche externe/eouehe prismatique, doit se produire une interruption de la 
minéralisation dont la reprise est localisée à des centres distincts (fig. 4, pl. IV). 

Distants de 20 à 30 pm, ces centres ont la structure normale des eouehes de croissance. 
L’adjonction répétée des couches successives, rigoureusement synchrones pour l’ensemble 

3, 2 
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de la zone prismatique, va conserver la trace de ces stades initiaux dans les ondulations 
des surfaces minéralisées. Dans certaines préparations, la disposition en couches succes¬ 
sives est la plus marquante et l’individualité des prismes est très faible. Certaines autres 
en revanche, grâce au très net développement de la minéralisation à la périphérie des prismes, 
attestent que l’eetoderme palléal eonserve, tout au long de l’édification de eette zone, une 
différenciation en secteurs distincts. 


III — Conclusion 

Une comparaison résumant les informations apportées par l’étude de la répartition 
de la phase minérale chez eette espèce aboutit donc à un résultat ambigu. D’une part, le 
cycle élémentaire de minéralisation chez ee Gastéropode semble se dérouler d’une façon 
tout à fait différente de la phase homologue des Pinna ou des Unio. D’autre part, superposée 
à une zonation de croissance rigoureusement synchrone pour toute la eouehe en question, 
nous pouvons observer, comme chez les deux genres de référence, la délimitation générale¬ 
ment nette de secteurs conservant leur individualité à travers les evcles de minéralisation 
successifs. Cette organisation est exactement l’analogue de celle que présentent les eouehes 
prismatiques des Pinna. 

On doit noter, cependant, que la limite de ces secteurs résulte uniquement d’un phéno¬ 
mène affectant la phase minérale, sans différenciation d’un réseau organique correspondant. 
Doit-on accorder à la présence des gaines périphériques une valeur fondamentale pour la 
définition des unités prismatiques ? Des exemples ultérieurs vont nous fournir des éléments 
aboutissant à une vue sensiblement différente dans l’appréciation de l’importance de ees 
gaines. 

Par ailleurs, l’observation à fort grossissement des zones de croissance formant la 
couche prismatique des Monodontes fait apparaître un caractère déjà noté chez les Pinna : 
les composants élémentaires sont extrêmement petits (fig. 5 et 6, pl. IV), formés de cristaux 
aeieulaires dont l’allongement est sensiblement parallèle à la direction de croissance de la 
couelie prismatique. Cette disposition est particulièrement bien observable dans les régions 
les moins minéralisées, là où l’attaque enzymatique a été la plus efficace. Dans les régions 
plus calcifiées, le mode de construction semble bien être identique, la croissance en diamètre 
des constituants élémentaires étant plus accentuée (fig. 6, pl. IV). 


STRUCTURES PRISMATIQUES CHEZ DEUX CÉPHALOPODES : 
LA SPIRULE ET LA SEICHE 


Dans l’orientation de recherches faisant l’objet de ee travail, la Classe des Céphalopodes 
-se distingue à plusieurs titres : 

— d’une part, la phase organique du test est très nettement différente de celle qui a 
été rencontrée précédemment et a nécessité la mise au point d’une technique d’attaque 
bien adaptée ; 



- 695 - 


— d’autre part, l’évolution très poussée des structures squelettiques internes a fait 
subir au schéma classique du test des Mollusques des modifications beaucoup plus profondes 
que dans les autres Classes. Ceci a été évidemment une source de difficultés très apparentes 
dans la littérature qui leur a été consacrée, mais montre l’intérêt que pourrait présenter 
une analyse microstructurale précise pour orienter les interprétations. 


1 — Modes de préparation des structures prismatiques étudiées 

Si la présence de chitine dans les tests de Mollusques est largement admise depuis 
longtemps, elle a été démontrée de façon certaine d’abord ehez les coquilles internes des 
Céphalopodes, carbonatécs ou non : Sepia, Spiruia , Loligo (Turek, 1933 ; Meyer, 1913 ; 
Lotmar & Pic ken, 1950 ; Rudall, 1955). La mise au point d’une méthode enzymatique 
spécifique a permis ensuite à Jeuniaux (1963) et à Goffinet et Jeuniaux (1979) non 
seulement de la caractériser, mais aussi de la doser. 

Or, la ehitine est particulièrement abondante chez la Spirule et la Seiche, où elle repré¬ 
sente probablement l’un des composants majeurs de la « conchyolinc ». Cette caractéristique 
a imposé, pour la mise en évidence du composant minéral, l’élaboration de modes de prépa¬ 
ration quelque peu différents. 

A partir des données de la littérature (Grégoire, Duchateau & Florkin, 1955 ; 
Florkin, 1966; Goffinet & Jeuniaux, 1969; Jeuniaux, 1963; Weiner & Traub, 
1980 ; Peters, 1972), le dégagement du composant minéral a été effectué selon divers 
processus chimiques et/ou enzymatiques. 

u — La ehitine étant associée, masquée par les protéines, une attaque préliminaire 
à la soude (0,5 N ou 1 N, 100°, 4 à 6 h) a été nécessaire pour éliminer ces dernières et per¬ 
mettre l’aetion des enzymes spécifiques. Afin d’éliminer les protéines susceptibles d’avoir 
résisté à la soude, les échantillons ont été ensuite soumis à la pronase, selon la méthode mise 
au point par Keller (1981). La ehitine ainsi démasquée pouvait alors être dégradée par la 
ehitinasc. On a alors procédé à divers essais de durée d’attaque et de renouvellement de 
solutions, afin d’obtenir les résultats optimaux ; de plus, l’aetivité de la ehitinase étant 
sensiblement modifiée par le pH (elle est d’autant plus lente que le pH est élevé), nous avons 
préparé diverses solutions tamponnées à pH = 5,6-6,5 et 8, sans observer de profondes 
différences dans la morphologie des composants carbonatés. Pendant ces essais, les tempé¬ 
ratures du milieu et la concentration de la ehitinase dans les solutions ont été maintenues 
constantes (37°, 1 mg/ml). 

b — Il est également possible d’éliminer efficacement la matière organique au moyen 
de l’eau oxygénée très pure, dépourvue d’acide sulfurique. Le milieu de réaction, acide (pH == 
1 pour l’eau oxygénée ordinaire, pH — 4 pour l’eau oxygénée très pure) ne modifie pas fon¬ 
damentalement la forme des éléments minéraux ; pour être nette, l’attaque doit être de 
longue durée (plusieurs jours), avee de fréquents renouvellements de la solution et des ébulli¬ 
tions intermittentes. La structure de la eouehe étudiée permet d’expliquer que, malgré ce 
traitement sévère, le carbonate n’est pas très affecté. 

c — Des essais ont été également effectués avec le tampon de Trim dans lequel certaines 
protéines sont solubles (Grégoire, Duchateau & Florkin 1955) et la lipase (1 mg/ml, 
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37°, pH = 9). Utilisés seuls, ces produits sont moins énergiques que les précédents ; mis en 
combinaison avec ceux-ci, ils donnent des résultats positifs. 

d — Les décalcifications ont été faites d’une part à l’EDTA (5 %, pLI = 4, 20°, 2 à 
4 h) et au sulfate de chrome. Ce dernier, moins agressif, offre de plus l’avantage de fixer 
simultanément les spécimens (pH — 3,5-20°, 2 à 4 h). 

e — Les échantillons ayant subi l’un de ces traitements deviennent dans l’ensemble 
plus fragiles, surtout en ce qui concerne la Seiche. De plus, dans le cas des décalcifications, 
la matrice organique restante devient « transparente » aux électrons et se détruit rapidement 
sous leur impact, même en travaillant à basse tension (< 10 kv). Une sur-métallisation amé¬ 
liore certes la qualité des images, mais cela demeure insuffisant. Nous avons donc soumis cer¬ 
taines préparations à une double coloration selon une méthode classiquement utilisée en 
microscopie électronique à transmission : U + Pb. Le spécimen imprégné de ces métaux 
lourds résiste mieux aux tensions d’accélération élevées, et de plus forts grossissements 
peuvent être obtenus. 


IL — Résultats obtenus 


1. Le test des Spirules 

Bien qu’il apparaisse beaucoup plus conforme que celui des Seiches à l’archétype 
Céphalopodes, le test des Spirules est suffisamment complexe pour avoir suscité des inter¬ 
prétations divergentes portant sur le nombre et la nature des couches qui le composent. 
En effet, même en éliminant la couche nacrée signalée par Fukuda et aï. (1977), laquelle 
appartient à une insertion eloisonnaire (Dauphin, 1982), il reste à corréler deux séries 
d’observations : 

— Àppellôf (1893), puis Naef (1922) et B0ggild (1930) reconnaissent l’existence 
de deux couches calcaires superposées, très différentes par leurs dimensions : une externe 
très mince, tuberculée, et une couche interne épaisse à structure zonée. Plus récemment, 
Mutvei (1964) admet l’existence de deux couches semi-prismatiques carbonatées, séparées 
par une zone organique, observation confirmée par Bars ko v (1973). 

— Par ailleurs, Bandel et von Boletzky (1979) admettent l’existence de trois couches : 
une externe, discontinue sur la face postérieure correspondant aux tubercules de l’ornemen¬ 
tation ; une couche moyenne, dite lamellaire, car les granules y sont enveloppés par un 
matériel organique parallèle à la surface de croissance ; une couche interne prismatique. 

a — Con firmation de la dualité de la paroi externe 

Une surface polie perpendiculaire à la paroi observée à l’analyseur ionique permet de 
lever complètement l’ambiguïté résultant du caractère peu démonstratif des données mor¬ 
phologiques obtenues au MEB sur le matériel brut ; on peut distinctement observer sur les 
surfaces polies (fig. 6, 7, pl. V) la présence d’une couche mince externe minéralisée et d’une 
épaisse couche interne également carbonatée, séparées par une couche uniquement organi¬ 
que (fig. 2, pl. V). L’attaque enzymatique apporte confirmation directe de son existence 
en isolant nettement les zones externe et interne par un sillon. 



- 697 - 


Notons dès maintenant un élément important pour la discussion de la nature de cette 
eouehe interne sur le plan mierostruetural : la répartition en zones perpendiculaires à la 
surface de certains éléments ehimiques présents dans le test. Ainsi, Ca et lv (ef. fig. 6, 7, 
pl. V) apparaissent-ils particulièrement bien loealisés (ef. ei-dessous § e). 

b — La structure de la couche interne sur cassure brute puis après traitement enzymatique 

(fig. 1, pl- V) 

Sur les eassures simples, diversement orientées, deux niveaux peu distincts sont obser¬ 
vables dans eette eouehe ; le plus interne est eomposé d’unités prismatiques de taille variable 
(15 pin près d’une insertion septale à 0,1 jim par ailleurs) et le niveau externe, correspondant 
doue à la eouehe moyenne de Bande! et Boletsky, a un aspeet granulaire sans indication 
d’une structure lamellaire quelconque. 

Le traitement enzymatique modifie peu l’aspeet de la eouehe interne, mais établit 
nettement la continuité structurale entre les deux zones distinguées par les auteurs. Chaque 
prisme de la zone interne se prolonge par un élément plus fin où la minéralisation est beau¬ 
coup moins dense. Une fois ôté le matériel organique, la disposition fondamentalement per¬ 
pendiculaire aux limites du test apparaît parfaitement pour ees structures dont cependant 
les limites géométriques sont extrêmement indistinctes (fig. 4, 5, pl. V). 

e — IndUndualité des prismes de la couche interne 

11 est très intéressant de confronter les cliehés de répartition lv et Ca obtenus à l’ana¬ 
lyseur ionique avee les données morphologiques eoneernant la eouehe interne, telles qu’elles 
viennent d’être obtenues après traitement enzymatique. 

On constate alors que des éléments perpendiculaires aux limites du test (fig. 7, pl. V) 
correspondent exactement aux dimensions transversales des prismes de la eouehe interne, 
dans la région où ils sont bien différenciés (zone interne, fig. 3, 4, pl. V). Mais on note égale¬ 
ment que ees zonations en K et Ca se prolongent sur toute la eouehe interne ; c’est doue que, 
même lorsque l’épithélium palléal ne mettait pas en plaee une structure prismatique identi¬ 
fiable sur le plan morphologique, il avait conservé une différenciation en secteurs, démontrant 
ainsi que c’est toute la eouehe interne qui est prismatique. 

2. La Seiche 

Le test des Seiches (aragonitique) est si particulier par rapport au modèle traditionnel 
planispiralé que sa description ne peut être conduite qu’en utilisant à son sujet une termi¬ 
nologie spéciale, le problème de l'homologie des éléments ainsi distingués avec les structures 
eonnues par ailleurs ehez les Céphalopodes aetucls ou fossiles étant évidemment essentiel. 

Dans cette structure (sepion) entièrement aragonitique, la partie la plus originale est 
le bourrelet ventral, importante construction formée par une alternance de lamelles hori¬ 
zontales et de piliers (fig. 1, pl. VI). Assez curieusement, les données mierostrueturales sont 
peu nombreuses sur eet organe qui est pourtant l’un des éléments importants de la très 
elassique théorie de l’enchaînement des structures squelettiques chez les Céphalopodes. 

Certes, dès 1886, Riefstahl décrivait les piliers comme étant composés de baguettes 
verticales fusionnant latéralement, et, en 1893, Appellôf y avait reconnu, sur des spéci- 
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mens décalcifiés et colorés, un net litage dû à une succession régulière de couches sombres 
et claires ; il faudra cependant attendre Barskov (1973), puis Bandel & von Boletzky 
(1979) pour obtenir quelques précisions. 

Chacun sait que ces piliers, malgré leur dénomination, sont en fait constitués par des 
lames contournées, insérées par leurs extrémités élargies sur les faces opposées de deux 
lamelles consécutives (fïg. 1, pl. VI). 

L’existence de stries de croissance y a été observée depuis longtemps (fig. 2, 3, pl. VI), 
mais Bandel & von Boletzky (1979) ont fait remarquer que cette zonation témoignait 
d’un synchronisme dans la croissance des piliers d’une même loge (espace interlamellaire), 
avec peut-être toutefois un léger décalage d’une extrémité à l’autre. A cette disposition qui 
rappelle le caractère synchrone des couches prismatiques que nous venons d’examiner, 
s’ajoute un autre fait très significatif. La diffraction X réalisée sur des piliers intacts montre 
que la phase minérale y est cristallographiquement orientée ; le diagramme obtenu (fig. 6, 
pl. Vil), sans être celui d’un cristal parfait, expose nettement une localisation des taches de 
diffraction, et non les zones continues typiques des diagrammes de poudre. Cette organisa¬ 
tion cristallographique de la phase minérale est moins aisément observable que chez Pinna y 
par exemple, où l’utilisation des lames minces en lumière polarisée transmise permettait 
d’étahlir immédiatement le fait. Les piliers réunissent donc déjà deux caractéristiques de 
plusieurs structures prismatiques déjà examinées ; synchronisme de la croissance et indivi¬ 
dualité cristallographique. 

Les successions de traitements indiqués ci-dessus permettent également d’établir le 
caractère microcristallin de l’ensemble du pilier, à l’intérieur duquel la zonation de croissance 
apparaît plutôt comme une réduction de la densité de minéralisation que comme une inter¬ 
ruption complète telle qu’on a pu le constater chez les Pinna. On doit noter également 
l’arrangement du constituant minéral en alignements aciculaires dont la direction corres¬ 
pond, statistiquement, à celle de l’axe cristallographique des piliers (fîg. 5, 6, pl. VI). 

A ce propos, il faut d’ailleurs remarquer que les traitements visant à éliminer la matrice 
organique de ces piliers, et effectués dans les mêmes conditions que pour la Spirule, étaient 
dans l’ensemble décevants chez la Seiche ; manifestement, la matière organique était très 
peu détruite sur les piliers. Des décalcifications plus ou moins poussées ont permis de résou¬ 
dre, au moins partiellement, ccs problèmes. 

Sur les loges les plus récentes d’un spécimen frais, on peut voir entre les lames miné¬ 
rales soutenues par les piliers six ou sept membranes interlamellaires, régulièrement espacées 
dans la loge. Invisibles sur les loges plus anciennes ou sur les échantillons desséchés, ces 
membranes étaient cependant observables sur les préparations décalcifiées. Les figures de la 
planche Vil, montrent que ces membranes, sur les os naturellement déshydrates, étaient 
superposées et appliquées contre les faces des piliers et des lames minérales. Les décalci¬ 
fications entraînent leur séparation et leur décollement partiels, et elles redeviennent ainsi 
visibles. Ce phénomène explique que les faces latérales ainsi protégées des piliers soient 
relativement peu attaquées par les traitements, par rapport à ce qui pouvait être constaté 
chez la Spirule. Des actions de soude et de pronase, plus poussées que dans le cas de la 
Spirule, confirment cette hypothèse en provoquant des desquamations successives de la 
surface verticale des piliers. 

Sur les cassures transversales, les piliers apparaissent comme étant formés par une double 
muraille dont les extrémités se rejoignent pour constituer une lame continue (fîg. 3, pl. VII). 
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La lacune médiane qui sépare les parois verticales (fig. 1, pl. VII) est très probablement 
accentuée par les traitements subis par les préparations, la dessiccation finale notamment, 
mais elle traduit certainement une discontinuité d’origine primaire. Les faces internes de la 
muraille présentent une structure identique à celle des faces externes : fines baguettes 
allongées scion le grand axe des piliers. Ces baguettes se retrouvent également sur les cassures 
verticales légèrement décalcifiées (fig. 4, 5, pl. VII) ; elles convergent en une ligne sinueuse, 
non axiale, qui représente les sommets de chevrons successifs emboîtés. Ces sommets sont 
dirigés vers la nacre de type 2 de la lamelle immédiatement voisine (postérieure dans le sens 
de croissance du bourrelet ventral). 

L’ensemble des piliers d’une loge d’os de Seiche est donc un groupe d’éléments à crois¬ 
sance synchrone, dotés d’une individualité cristallographique réalisée à partir d’une structure 
microscritalline, celle-ci étant mise en place par des cycles de minéralisation dont le pas 
(45 pm) est tout à fait comparable à celui des types structuraux précédemment décrits. 

On peut alors considérer cet ensemble de piliers comme une véritable couche prisma¬ 
tique dont les unités sont disjointes. 

Cette homologie sc trouve immédiatement confirmée par la prise en considération 
de la position de ccs couches de piliers dans l’architecture du sepion (fig. 1, pl. VI). On peut 
en effet observer sur les préparations ayant servi à étudier ces piliers (fig. 1, 4, 5, pl. VII), 
que les lames parallèles minérales intercalaires sont composées par une couche prismatique 
(dorsale par rapport à un pilier donné) et une couche de nacre de type 2 (ventrale par rapport 
au même pilier), disposition tout à fait habituelle dans les cloisons des tests de Céphalo¬ 
podes. Les piliers ne constituent ainsi qu’une modification de la couche prismatique, couche 
dont la répartition, l’étendue et la microstructure sont particulièrement variables dans les 
différents taxons concernés. L’homologie proposée par Voltz (1830), faisant du bourrelet 
ventral de la Seiche l’équivalent des cloisons du phragmocone des Bélemnites, semble 
confirmée par la répartition des couches. 

Au moment de l’édification des couches septales, l’épithélium palléal ne met plus en 
place les éléments de la minéralisation de façon continue et homogène mais dans des régions 
limitées et disjointes qui, malgré une croissance verticale très rapide, conservent cependant 
les caractéristiques ultrastructurales de la couche prismatique à laquelle elles correspondent. 


CONCLUSION 


La confrontation des données recueillies sur les structures faisant l’objet du présent 
travail montre que la méthode de dégagement enzymatique de la phase minérale autorise 
un changement important dans l’échelle des observations, et permet d’envisager l’étude 
de la relation phase organique-composant minéral avec une résolution qui s’approche de 
l’échelle des phénomènes cellulaires. 

Elle fournit un moyen d’apprccier l’évolution de l’épithélium palléal dans l’espace 
(délimitation topographique des éléments structuraux) et dans le temps (étude des cycles 
de biominéralisation) avec une précision très supérieure à celle qui était accessible au micro¬ 
scope optique. 
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Outre cette preuve de l’intérêt de la méthode, les divers cas étudiés ici révèlent la dispo¬ 
sition extrêmement divisée de la phase minérale, en même temps que l’ordre qui résulte 
de l’orientation cohérente des constituants minéraux élémentaires. Bien connu chez les 
Pinna , où il s’observe aisément au microscope polarisant, cet ordre est également présent 
chez des structures aussi contournées que les piliers de l’os de Seiche. 

Ce earactère, témoignant d’une réelle unité au moment du processus de mise en place 
des structures squelettiques, doit-il être privilégié lors de la recherche d’une définition de la 
notion de prisme ? 

11 est évidemment nécessaire, pour obtenir cette orientation cristallographique homogène 
que les ensembles cellulaires concernés dans l’épithélium palléal aient un fonctionnement 
coordonné ou que, au minimum, le matériel organique qu’ils produisent comme précurseur 
de la minéralisation évolue de façon unitaire à l’intérieur de limites bien définies. 

Or, la corrélation entre ces limites (lorsqu’elles existent) et le caractère « unité cristallo¬ 
graphique » n’est pas toujours parfaite. Très bonne chez les Pinna , clic prête à discussion 
dans tous les autres cas étudiés, fournissant un nouvel exemple d’une situation dans laquelle 
la référence traditionnelle n’est peut-être qu’un cas exceptionnel. 

La Spirule nous montre qu’une limite peut exister sans être décelable morphologique¬ 
ment, tandis que pour les Seiches, au contraire, cette limite se manifeste par les interruptions 
de la minéralisation. Entre les piliers, l’épithélium palléal cesse complètement son activité 
minéralisante. 

Chez les Monodontes, les courbures des surfaces de croissance fournissent bien une 
base pour la recherche d’unités structurales d’ordre supérieur, mais celles-ei demeurent 
peu précises faute de limites organiques nettes et, qui plus est, l’arrangement cristallo¬ 
graphique des éléments minéraux ne fournit pas davantage de précision. 

Chez les Unio, au contraire, les limites « prismatiques » sont très nettes, et tout à fait 
comparables à celles des Pinna. 11 est de cc fait bien normal que ces deux types figurent très 
souvent côte à côte dans les essais de classification. Cette similitude de la disposition des 
enveloppes organiques témoigne-t-elle cependant d’une affinité très poussée ? Rien n’est 
moins sûr si l’on considère les différences concernant la minéralogie (calcitc/aragonite), 
l’absence d’unité cristallographique chez les Unio (ou plutôt l’existence d’une cohérence 
cristallographique, mais à l’intérieur seulement de subdivisions des prismes majeurs, dans 
des sortes de sous-unités légèrement divergentes). S’ajoutent à cela les données bien établies 
ici concernant les différences du processus de minéralisation dans les phases initiales de la 
formation des prismes. 

Ces difficultés incitent à sc demander si la terminologie élaborée à un certain niveau 
d’analyse (ici l’observation microstructurale) conserve le même intérêt lorsqu’on effectue 
des observations à une échelle plus précise, et les quelques exemples qui viennent d’être 
présentés suggèrent qu’il pourrait être assez vain de chercher à retrouver ces mêmes caté¬ 
gories à partir d’un nouvel ensemble de données. 

Cette conclusion peut sembler paradoxale alors même que, dans les deux derniers 
cas étudiés, la valeur de la notion de prisme apparaît renforcée par les résultats obtenus. 
Elle constitue cependant la réponse adaptée à la situation aetuelle de ce type de recherche, 
brièvement présentée au début du présent travail. Une notion de valeur générale concernant 
la formation du test des Mollusques (l’élaboration d’une couche prismatique) s’est trouvée 
enrichie par une très abondante littérature créant un réseau complexe de subdivisions et 
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d’hypothèses phylogénétiques à une échelle très avancée (et peut-être trop) par rapport 
au niveau des observations sur lesquelles elles reposent. 

11 n’est pas excessivement surprenant que la fragilité de ces interprétations soit mise 
en évidence par un moyen d’observation qui cerne de façon un peu plus précise la réalité 
du phénomène. 
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PLANCHE I 

Fig. 1. — A la bordure palléale du test de P. nobilis , l'extrémité de la dernière lamelle de croissance, vue 
par la face interne. On observe nettement la différenciation précoce des gaines prismatiques formant 
une structure réticulée avant la minéralisation. Celle-ci apparaît plus tardivement (base du cliché). 
(X 615). — Origine : Port-Cros. Préparation : congélation sur place, fixation au glutaraldéliyde 3 %, 
déshydratation alcool. 

Fig. 2. — Lamelle de croissance à un stade précoce de la minéralisation, vue par la face externe. Le centre 
de chaque élément prismatique est nettement visible, de meme que les figures indiquant la formation 
des prismes par subdivision d’un élément préexistant (flcclies). (X 245) 

Fig. 3. — Agrandissement de la figure précédente, montrant le développement concentrique de la minéra¬ 
lisation à partir du nodule central non minéralisé. (11 s’agit de la vue en surface extérieure, à confronter 
avec la vue face interne fig. 5, G et 7.) (x 1 200) 

Fig. 4. —Mêmes conditions d’observation : amorces de clivage des prismes, (x 1 300) 

Fig. 5. — Minéralisation observée en face interne : surface de croissance d’un prisme. Disposition typique 
du stade juvénile marqué par la persistance du nodule axial non minéralisé, et subdivision de l’espace 
intraprismatique en secteurs. A la périphérie, la gaine périprismatique. ( X 3 800) 

Fig. 6. — Aspect de la face interne de la lamelle de croissance à un stade légèrement plus avancé. L’axe 
non minéralisé se réduit, la subdivision radiaire des prismes est encore sensible mais ceux-ci ont déjà 
une épaisseur appréciable. (X 2 250) 






PLANCHE II 


Fig. 1. Même stade de développement que dans la ligure 6, pl. 1. A ce grossissement on observe l’aspect 
réticulé de la face de croissance, nettement différent de celui de la figure 5, pl. 1. Peut-être s’agit-il 
des deux phases du cycle de minéralisation. Ce cliché est à rapprocher des figures obtenues lors d’expé¬ 
riences de régénération de tests. (X 2000) 

Fig. 2. —-A un stade eneore plus tardif, plusieurs dizaines de cycles de minéralisation se sont déjà produits : 
la face de croissance a pris son aspect habituel (disparition de la zone axiale et de la subdivision en 
secteurs radiaires). (X 2 100). — Préparation des figures 1 et 2 : comme pl. 1. 

Fig. 3 et 4. —Synchronisme des stades décroissance dans les coupes longitudinales. Dans chacun des prismes, 
l’orientation cristallographique des particules minérales élémentaires est constante tout au long de la 
croissance, malgré les interruptions dues à la présence des lames organiques transversales. (3 : X 840 ; 
4 : X 2 150). — Préparation : pronase à 1 mg/ml, 2 doses, 24 h. 

Fig. 5 et 6. — Aspect des mêmes prismes en lumière polarisée au mieroseope optique. 5 : coupe perpendicu¬ 
laire à l’allongement ; 6 : coupe longitudinale. L’individualité cristallographique des prismes est évi¬ 
dente. (X 120) 

Fig. 7. — Dans le dièdre formé par deux faces (l’un prisme, et à la faveur d’une interruption majeure de la 
minéralisation, on note que les crêtes des faces latérales se rejoignent. Elles définissent donc des plans 
à l’intérieur du prisme. Cette structure est pour l’instant la seule que l’on puisse mettre en rapport 
avec l’individualité cristallographique de ces éléments. (X 2 400) 
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PLANCHE 111 

Fig. 1. — Sections longitudinales dans des prismes d ’Unio. Gaines prismatiques épaisses et continues, très 
comparables à celles qui délimitent les prismes des Pinna. Base du cliché : passage à la naere. (x 225). 
— Teehnique : fixation glutaraldéhyde 3 %, décalcification R.D.O. 12,5 %, 30 sec. 

Fig. 2 et 3. — Protéolyse euzymatique sur le test d *Unio. Structure iniero-granulaire très sensible à l’attaque 
enzymatique, sauf dans de minees zones plus minéralisées (ici fortement convexes vers l’extrémité 
distale des prismes). Plus grande densité de la minéralisation également au eontact des gaines prisma¬ 
tiques. (2 : X 810 ; 3 : X 2 300). — Teehnique : prouase 4 li. fixation glutaraldéhyde. 

Fig. 4. — Périostracum et couehe organique externe ehez Unio. Dans l’épaisse gaine organique externe, 
la déealeification met en évidenee les logements des têtes de prismes et le nodule axial qui caractérise le 
début de la minéralisation. (X 545). —Technique : fixation et décalcification au Bouin, déshydratation 
au point eritique. 

Fig. 5. — Vue complémentaire de la précédente. Le matériel organique de la zone externe est complète¬ 
ment dégagé et on observe l’extrémité apicale d’un prisme. Notez le nodule axial minéralisé à son som¬ 
met. (X 5 000). — Teehnique : hypoehlorite de sodium 48°, 1 h. 

Fig. 6. — Hétérogénéité de la couche organique périphérique : sur eette surfaee polie légèrement oblique 
par rapport à la surfaee du test, la préparation a isolé la zone minéralisée axiale et les gaines orga¬ 
niques périphériques qui sont done déjà différenciées (eomme ehez les Pinna) avant même que les 
prismes n’entrent en eontaet. Cf. également planehe IV, figure 1. (X 870). — Technique : fixation 
glutaraldéhyde 3 %, décaleifieation R.D.O. 12,5 %, 30 see. 
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PLANCHE l\ 

Fig. 1. — Unio : apex des prismes. Agrandissement de la vue précédente. Observez l’intervalle entre 
la gaine prismatique et l’apex de la zone minéralisée, (x 2 500). — Technique : comme figure G, 
planche III. 

Fig. 2. —Autre préparation montrant des vestiges du matériel organique au contact de la structure apicale 
minéralisée. (X 3 850). — Technique : comme figure 5, planche III. 

Fig. 3 et 4. — Zone prismatique de la Monodonte : les unités définies par la courbure des couches de crois¬ 
sance ne sont pas délimitées par des gaines équivalentes à celles des Pinna et des Unio. Eléments 
d’analogie cependant, les points de départ des prismes sont disjoints, mais c’est leur contact latéral 
qui semble être ici la seule base de leur définition. Néanmoins, l'individualité de ces prismes est certaine 
au niveau du fonctionnement de l'épithélium palléal puisque, comme chez les Unio et les Pinna, les 
limites de ces prismes sont marquées par une plus forte minéralisation. (3 : X 750 ; 4 : X 2 250). — 
Technique : promise 1 mg/ml, 4 h, fixé glutaraldéhyde 3 %. 

Fig. 5 et 6. — Monodonte : aspect de la phase minérale. La zonation de croissance se manifeste par des 
phases de forte minéralisation (fig. 5) alternant avec des régions où le composant minéral est plus lâche, 
et dans lesquelles l’attaque enzymatique est très efficace. Notez l’aspect finement divisé de la face 
minérale en éléments aeiculaires de très petite taille. (6 : X 6 700). — Technique : pronase 1 mg/ml, 
6 h, fixation glutaraldéhyde 3 %. 
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PLANCHE V 

Spirule 

Fig. 1 . — Coupe longitudinale de la paroi externe non traitée. On discerne les deux couches superposées 
(les flèches marquent la limite) ; leur inicrostructure est peu apparente. (X 440) 

Fig. 2. — Même orientation. Traitement : soude normale, ébullition 4 h 30, pronase 1 mg/ml, pH 8, 20 h, 
lipase 1 mg/ml, pH 9, 28 h. La limite des deux couches est apparente. (X 420) 

Fig. 3. — Même préparation que figure 1. Aspect des têtes de prismes de la couche interne, à Carrière de 
l’insertion d’une cloison. (X 1 070) 

Fig. 4. — Mise en évidence de l’aspect de la phase minérale dans la zone moyenne des prismes de la couche 
interne. — Traitement : soude 0,5 N, 4 h à ébull., pronase 1 mg/ml, pH 8, 6 h, chitinase 1 mg/ml, trois 
doses, 27 h. 

Fig. 5. — Agrandissement de la figure 4 (X 1 810). Absence de définition géométrique des éléments pris¬ 
matiques. 

Fig. 6 et 7. — Analyse ionique. Répartition du Ca et du K. Les deux couches sont nettement mises en évidence 
(flèches). Dans la couche interne la répartition du potassium en zones perpendiculaires à la surface 
du test est bien observable. Leurs dimensions correspondent à celles des prismes de la figure 3. Il existe 
donc une zonation chimique (indiscernable morphologiquement), prouvant l’organisation de l’épi¬ 
thélium palléal en secteurs homologues de ceux qui fournissent les gaines si visibles chez les deux pre¬ 
miers exemples étudiés. 
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PLANCHE VI 

Seiche 

Fig. 1. — Coupe transversale montrant le bouclier dorsal (Bd) peu épais et le bourrelet ventral (Bv), avec 
ses lames et ses piliers (flèches). (X 38) 

Fig. 2. — Surface d’un pilier montrant une faible zonation de croissance perpendiculaire à son grand axe. 
(X 735) 

Fig. 3. — Détail de la précédente (X 4 100). Les caractéristiques de la phase minérale sont indiscernables. 

Fig. 4. — Même structure après un traitement à la pronase (6 h). La zonation de croissance est un peu plus 
apparente. ( X 630) 

Fig. 5. —Traitement à l’eau oxygénée 110 volumes, 72 h, température ambiante. La périodicité de croissance 
devient beaucoup plus visible. La phase minérale est finement divisée en éléments à peu près parallèles 
à l’axe d’allongement du pilier. ( X 3 375) 

Fig. 6. — Agrandissement de la précédente. (X 8 400) 
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PLANCHE VII 

Seiche 

Fig. 1. — Cassure oblique mettant en évidence les deux murailles accolées et contournées constituant 
un pilier. (X 1 090). N : couche nacrée d’une lame. — Traitement : eau oxygénée 110 vol., renouvelée, 
7 jours, puis pronase, pH 8, 2 doses, 6 h. 

Fig. 2. — Même traitement. Surface externe du pilier près de son insertion sur la couche nacrée d’une lame. 
La membrane superficielle a été éliminée. Comparez avec la figure 2, planche VI. ( X 2 600) 

Fig. 3. — Cassure transversale des piliers. A la suite du traitement suivant — soude 0,5 N à 100°, 4 h, puis 
pronase 1 mg/ml, pH 7,6 6 h, puis chitinase, 2 doses, pH 5, 6, 28 h — l’apparition d’une laeune entre les 
deux murailles témoigne de la différence dans le taux de minéralisation du pilier : le plan médian est 
plus proche en matière organique. ( X 280) 

Fig. 4. — Le traitement au sulfate de chrome (4 h, 20°, pH 3, 5), qui associe fixation et décalcification, pro¬ 
voque le décolIemenL des membranes organiques préalablement appliquées contre la surface externe 
des piliers. Observez de plus, à la base du cliché, les couches nacrées (N) et prismatiques (Fr), formant 
les lames minérales. (X 760) 

Fig. 5. — Détail de la précédente. Le même traitement respecte la minéralisation de la zone médiane (flèches) 
et sur ce plan de coupe on peut observer la disposition générale des constituants minéraux élémentaires. 
(X 3 600) 

Fig. 6. — Diagramme de diffraction X, réalisé à partir d’un pilier isolé. La correspondance dans l’orienta¬ 
tion cristallographique des éléments minéraux distincts constituant le pilier est attestée par la discon¬ 
tinuité des anneaux de diffraction. 









